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Особенности формирования змбриональной глотки в раннем эмбриогенезе планарии Дизеяа /исиђгіѕ 
(ТигреПагіа, Тгісіадійа). Канана Ю. П. — Формирование змбриональной глотки в раннем 
змбриогенезе планарии Фигезіа Іивиђғіѕ О. Ѕсһтійї, 1861 изучали на датированном материале. 
Установлено, что у О. /ивиђгіѕ в этот период змбриональньй кишечник не формируется. Также 
обсуждается вопрос трактовки змбриональной глотки как случай рекапитуляции какого-то этапа 
филогениий планарий или, более вероятно, как случай змбриональной адаптации. 
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Кеу могаѕ: етбгуорепеѕіѕ, ішђБеПагіа, ріапагіап, етбгуопіс рһагупх, етбгуопіс 21. 


Введение 


Триклады относятся к группе плоских червей с неофорным уровнем организации. В отличии от 
Агспоорпога, у этих животных в процессе эволюции яичники разделились на гермарий (собственно 
яичник) и вителярий (желточник). В гермарии образуются алецитальные яйцевые клетки, а в вителярии 
ооциты превращаются в так называемые желточные клетки (Иванова- Казас, 1975). Желточные клетки, 
заключенные вместе с оплодотворенным яйцом в общей капсуле, или коконе, служат пищей 
развивающемуся зародышу. Этим настоящие желточные клетки высших плоских червей отличаются 
от так называемых желточных, правильнее говоря питающих, или пищевых, клеток других животных 
(коловратки, насекомые), которые служат для питания еще неоплодотворенной яйцеклетки 
(Беклемишев, 1964). Формирование этих экзолицетальных яиц вместе с многочисленными желточными 
клетками значительно модифицировало эмбриональное развитие МеоорПпога в целом и Тиса аа в 
частности. Оно отклоняется от плезиоморфного спирального типа дробления характерного для 
Агспоорпога, в частности Асое!а и Роіусіада (Тотаѕ, 1986; Текауа е{ аї., 1999). 

Среди особенностей такого модифицированного развития мы хотели бы обратить внимание на 
формирование эмбриональной глотки и ее интерпретацию в филогенетическом контексте. Следующим 
моментом в описании ранних этапов эмбрионального развития планарий является формирование 
эмбрионального (провизорного) кишечника. Так, в литературе обычно упоминается наличие хорошо 
отграниченного эмбрионального кишечника. В то же время некоторые исследователи указывают на 
его отсутствие (Текауа ей а|., 1999). 

Эти и другие вопросы остаются без ответов, поэтому мы предприняли попытку изучения раннего 
периода эмбрионального развития планарий на примере Фигєезіа Іцеифгіз О. Ѕсһтіаг, 1861. 


Материал и методы 


Исследуемых планарий содержали в аквариумах объемом 1—4 л в отстоянной водопроводной и 
кипяченой воде в соотношении 2 : І при температуре 18—21°С. Кормили их трубочником ( Тиђіўех зр.) 
или мотылем ( Сліғопотиѕ зр.) 2 раза в неделю. 
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Для получения свежеотложенных коконов каждый час проводили осмотр стенок аквариумов и 
растений. Отложенные коконы инкубировали в чашках Петри отдельно от взрослых планарий во 
избежание каннибализма. Коконы извлекали для последующих исследований с интервалом в 1 ч в 
течение 1—6 ч после откладывания кокона, затем через 12 ч, и от І до 4 сут с интервалом 24 ч. 

При подготовке материала использовали традиционные для светооптических исследований 
методы: фиксацию жидкостью Бузна, дегидратацию этанолом и заливку в парафин. Серийные срезы 
коконов окрашивали железным гематоксилином Гейденгайна (Ромейс, 1953). 

Изучение постоянных препаратов проведено на микроскопе МБИ—6. Размеры структур определяли 
с помощью окуляр-микрометра общепринятым способом. Съемку проводили с помощью микроскопа 
Ахіо Пптаєег МІ 7е15$ и программного обеспечения 7е155 Ахю Мізіоп у.4.63 в центре коллективного 
пользования уникальным оборудованием при Институте зоологии. 


Результаты 


На третьи сутки развития мы идентифицировали первые элементы строящей- 
ся эмбриональной глотки на одном из полюсов эмбриона. На верхушке глотки, 
направленной вглубь синцития, неоднократно находили три бластомера, лежащих 
в виде секторов окружности (рис. 1). Количество клеток, формирующих глотку, 
увеличилось к периферии. Они располагались концентрическими кругами вокруг 
нескольких внутренних клеток (рис. 2). 

На 4-е сутки обнаруживались эмбрионы с частично или полностью заглочен- 
ными желточными клетками. При этом синцитий с бластомерами отодвинут на 
периферию эмбриона и имеет вид тонкой каемки (рис. 3). С внешней стороны эта 
каемка ограничена плоскими вытянутыми клетками эмбрионального эпителия, а 
внутренняя сторона не имеет никаких видимых границ. В ее составе мы находили 
редко расположенные округлые эмбриональные клетки, свободные ядра синцития, 
глыбки хроматина и желточные капельки. Также мы обнаружили несколько 
больших округлых образований, примерно 50 мкм в диаметре. Они содержали 
капельки разного размера и цвета, светлые вакуоли и такие же базофильные 
глыбки, как и в желточном синцитии. Два таких образования постоянно находили 
возле эмбриональной глотки (рис. 4, а). 

Изменился внешний вид змбриональной глотки (рис. 4, б). Отверстие глот- 
ки окружали вытянутые клетки, а наружные клетки глотки имели вид тяжей. Вну- 
тренний просвет глотки покрывали, образовав плотное кольцо, уплощеннье 
клетки. Между внешней и внутренней стенками эмбриональной глотки образо- 
валась сетчатая структура с базофильными волокнами и одиночными мелкими 
клетками (рис. 4, в). В глотке постоянно находили две клетки, отличающиеся от 
остальных (рис. 4, 6). У них светлое ядро с большим ядрышком, неравномерно 
распределенная цитоплазма: больше в дистальной части, чем в проксимальной. От 
нее отходил цитоплазматический отросток вдоль внутренней стенки эмбриональной 
глотки. Тела этих клеток ориентированы вглубь тела эмбриона. 


Обсуждение 


Описание строения эмбриональной глотки планарий было приведено в работах 
Е. Матиесен (Ма@езеп, 1904), М. Стивенс (Ѕіеуепѕ, 1904) и Б. Фулински (Киїп5кі, 
1916), но наиболее детальное описание дал А. Лемонь (1е Моіяпе, 1963). По 
данным этого автора, в состав эмбриональной глотки входят: 4 мелкие клетки на 
уровне будущего рта; 4 крупные, которые оформят внутреннюю часть глотки; 4 
клетки, расположенные полумесяцем вокруг предыдущих и которые дадут в 
развитии наружную поверхность глотки; в пространство между двумя последними 
группами проникает несколько мелких клеток (автор не показывает их на рисунке), 
которые формируют ретикулярную ткань глотки; 4 промежуточные клетки между 
глоткой и зачатком кишечника поверх внутренних клеток и 4 клетки, 
ограничивающие эмбриональную кишку. И. И. Мечников (МеївсіпікКоїї, 1883) 
предполагал, что 4 внутренние клетки эмбриональной глотки, которые считались 
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Рис. 1. Бластомеры, образующие змбриональную глотку (3-и сутки эмбриогенеза): / — эмбрион; 2 — 
бластомеры. Масштабная линейка 50 мкм. 


Во. 1. Вазютеге$ Ёогтіпе етігуопіс рһагупх (3-4 ау ої етбгуорепеѕіѕ): / — етбгуо, 2 — Ыаѕіотегеѕ. 
Зсае Баг 50 ит. 


Рис. 2. Поперечный срез через змбриональную глотку ( /). На 3-и сутки эмбриогенеза. Масштабная 
линейка 50 мкм. 


Но. 2. Сгоѕѕ-ѕесііоп гоизВ Ше етігуопіс рһагупх ( /). Оп 3-а дау ої етбгуозепез15. Зсае Баг 50 ит. 


авторами первичной энтодермой, могут играть роль клапана, предотврашающего 
выход желточных клеток. Этим клеткам, скорее всего, соответствуют внешние и 
внутренние замыкающие клетки, выделенные Б. Фулински (ЕиїпзКі, 1916) в 
змбриональной глотке Фепагосоеіит Іасігит Мег, 1774. Мы отводим эту роль 
внутренним клеткам с цитоплазматическими отростками, отходящими вдоль 
просвета глотки (рис. 4, б). 

А. Лемонь (1е Моізпе, 1963) наблюдал, что эмбриональная глотка становится 
функциональной и начинает заглатывать внешние желточные клетки у Ро/усе/їѕ тета 
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Рис. 3. Зародышевая полоска (4-е сутки эмбриогенеза):/ — клетки эмбрионального эпителия; 2 — 
эмбриональные клетки; 3 — свободные ядра синцития; 4 — желточные капли. Масштабная линейка 
20 мкм. 


Ее. 3. Сегт Бапа (4-һ ау ої етргуовепеѕіѕ): / — етбгуопіс еривейат сеП$, 2 — етбгуопіс се|$, 3 — 
Нее пис[е! ої зупсуНит; 4 — уоік агоре 5. Зсае Баг 20 рт. 


Ми[ег, 1774 в период 3-7 сут после откладки кокона. С. Текая с коллегами 
(ТеКауа еї а|., 1999) обнаружили вхождение желточных клеток через просвет 
глотки у 4—5-дневных эмбрионов. Абсорбция желточных клеток, по нашим 
данным, начинается к 4-м суткам, что соответствует данным этих авторов. 
Синцитиальный желточный слой с бластомерами отодвигается на периферию 
(с 4-х сут). Е. Матиесен (Ма@езеп, 1904) назвал его зародышевой полоской. По 
мнению многих исследователей конца ХІХ начала ХХ ст снаружи она отграничена 
провизорной эктодермой, а изнутри — провизорной знтодермой (МеѓѕсһпікоҝЁ, 
1883; Піїта, 1884; Маціезеп, 1904 и др). Б. Фулински (Ешіпѕкі, 1916) в свою очередь 
отводит им роль внешней и внутренней змбриональной оболочки. В литературе 
неизменно упоминается хорошо отграниченный змбриональньй кишечник. В то же 
время некоторые исследователи указывают на его отсутствие (ТеКауа еї а1., 1999). 
Наши данные не подтверждают наличие кишечника у Диєезіа Іцяиргіз в этот период. 
Проглоченные желточные клетки не были отграничены от зародышевой полос- 
ки (рис. 3). Кишечник подразумевает наличие эпителизированной трубки, а такую 
структуру мы не обнаружили. Эти данные подтверждают результаты (Сагдопа ей а!., 
2006), полученные при использовании электронного микроскопа, которые не нашли 
эпителиального слоя между проглоченными желточными клетками и синцитием. 
Рядом с эмбриональной глоткой мы неизменно находили два крупных обра- 
зования (рис. 4, а). Ряд исследователей называют их кишечными клетками — 211 
се (Сагдопа еї а!., 2006). По внешнему виду они напоминают элеоциты в полост- 
ной жидкости некоторых полихет. Это крупные клетки, в протоплазме которых 
содержится болышое количество жировых капель приблизительно одинаковой 
величины, и, кроме этого, в них имеются оксиофильные гранулы. Наконец, там 
же встречаются зерна и кристаллы бурого и желтого цвета, несомненно, экскре- 
торного характера. Элеоциты, по-видимому, способны к фагоцитозу. Во всяком 
случае, в их протоплазме встречаются частицы тканей или даже целые полостные 
клетки, несомненно, ими как-то заглоченные (Заварзин: 1953: 144). Эту роль 
А. Кардона с сотрудниками (Сагдопа еї а. 2006) отводят кишечным клеткам 
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Рис. 4. Четвертье сутки эмбриогенеза: / — змбриональная глотка; 2 — кишечные клетки; 3 — 
внутренние замыкающие клетки; 4 — внешняя стенка эмбриональной глотки; 5 — внутренняя стенка 
змбриональной глотки; 6 — сетчатая структура; 7 — тела клеток. Масштабная линейка: А — 100 мкм, 
Б — 20 мкм, В — 20 мкм. 


Но. 4. ЕочгВ дау ої етбгуовепеѕіѕ: / — етбгуотс рһагупх; 2 — эиё се!5; 3 — іппег сіобіпе сеП$; 4 — ощег 
уа! оѓ етігуопіс рһагупх; 5 — шпег май ої етбгуопіс рһагупх; б — геіісшаѓеа ѕігисіиге; 7 — сей бойіеѕ. 
Зсае Баг: А — 100 ит, Б — 20 шт, В — 20 им. 
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Ѕсһтійіеа ройусйтоа О. Ѕсһтіа, 1862. Мы предполагаем, что обнаруженные нами 
образования соответствуют этим клеткам. 

Активно питающийся при помощи глотки зародыш не похож на взрослую 
форму и на более поздних стадиях подвергается некробиотическому метаморфозу 
(Иванова-Казас, 1975). С морфологической и физиологической точек зрения 
такой зародыш является «личинкой». Г. А. Шмидт (1951) называет ее несвободной 
или скрытой личинкой, а П. Акс (Ах, 1961) называет зародыш ТгісІайійа «жел- 
точной» личинкой. 

О. М. Иванова-Казас (1975) утверждает, что развитие Тгісіадіда дает нам 
яркий пример ценогенетического изменения онтогенеза в связи с приспособле- 
ниями к определенным условиям среды. А. Кардона с коллегами (Саг4опа еї аї., 
2006) при изучении эмбрионального развития 5. ро/усйтоа подымают вопрос 
интерпретации личинки, которую авторы называют скрытой, в филогенетическом 
контексте. По их мнению, это либо личинка, которая развилась из истинной личи- 
ночной формы, либо это ответ на внутривидовую конкуренцию в связи с закладкой 
многочисленных зигот в единственном коконе. Эти авторы отдают предпочтение 
последней версии. 

В связи с этим, на наш взгляд, возникает вопрос трактовки эмбриональной 
глотки. Возможны два ее варианта: 1) эмбриональная глотка рекапитулирует 
какой-то этап филогении планарий, т. е. она является первичной, а ее характерное 
строение представляет собой плезиоморфное состояние признака «морфология 
глотки»; 2) это случай змбриональной адаптациии, когда нарушаются рекапиту- 
ляции, и формирование эмбриональной глотки — вторичное явление. 

Наши данные могут быть интерпретированы в пользу второй версии. Так, 
известно, что глотка Асоеја (у тех представителей, у которых она есть) и предста- 
вителей других низших отрядов турбеллярий, а также Апіпогоа и Сіепорһога 
образуется путем инвагинации поверхностного эпителия (эктодермы) — простая 
голотка (рһагупх зпирех) и является прототипом, из которого развиваются все виды 
передней кишки (Беклемишев, 1964). Мы не наблюдали впячивания эмбрио- 
нального эпителия ни на одном из этапов раннего эмбрионального развития 
р. шеи". Наоборот, в недифференцированной клеточной массе появляются в виде 
клеточных скоплений отдельные органы. То есть при формировании эмбриональной 
глотки Р. /ивиђгіѕ и простой глотки представителей Асоеіа и др. вовлекаются раз- 
ные тканевые источники. 

Так как первичная функция сократительно-двигательного аппарата — не 
передвижение самого животного, а захват и заглатывание пиши (Беклемишев, 1964), 
то мы можем отметить в «личинке» 0. Іцєифгіз лишь рекапитуляцию первичной 
функции сократительно-двигательного аппарата, а именно глотательную функцию 
эмбриональной глотки. 

Таким образом, формирование экзолицетальных яиц вместе с многочислен- 
ными желточными клетками значительно модифицировало эмбриональное развитие 
Меоорпогта в целом и Тиса а в частности. Такое нарушение плезиоморфного 
спирального дробления, характерного для АгтспоорПпога, в частности Асое[а и 
Роіусіада (Тотаз, 1986; Текауа еї а1., 1999), определилось особыми условиями 
внутрикоконного питания личинки, что потребовало раннего формирования про- 
визорных органов и отодвинуло морфогенез дефинитивных органов зародыша на 
более поздние стадии. 


Беклемишев В. Н. Основы сравнительной анатомии беспозвоночных. В 2 т. Т. 2. Органология. — М. : 
Наука, 1964. — 448 с. 

Заварзин А. А. Избранные труды. В 4 т. Т. 4. Очерки эволюционной гистологии крови и соединительной 
ткани. — М.; Л. : Изд-во АН СССР, 1953. — 720 с. 


Особенности формирования эмбриональной глотки... 509 


Иванова-Казас О. М. Сравнительная змбриология беспозвоночных животных: Простейшие и низшие 
многоклеточные. — Новосибирск : Наука, 1975. — 372 с. 

Ромейс Б. Микроскопическая техника. — М. : Изд-во иностр. лит., 1953. — 720 с. 

Шмидт Г. А. Эмбриология животных. Ч. 2. — М., 1951. — 404 с. 

Ах Р. УегуапіѕсһайѕБехіеһипвеп ипа РһуІовепіе 4ег ТшђЪеПагіеп // Егеебп. Віої. — 1961. — Ва. 24. — 
$. 1—68. 

Сагаопа А., Нанепяет Г., Котего К. Багіу етбгуовепеѕіѕ ої ріапагіа: а сгурііс Іагуа Ее4те оп таегпа! 
гезоигсез // Деу. Сепеѕ Емої. — 2006. — 216. — Р. 667—681. 

Киїпукі В. Діе Кеппь(етоИаипе Беі Оепагосоеит Јасіеит // Оегѕі. 400]. Апх. — 1916. — 47. — 5. 380—400. 

Плта Ј. Чщегзисвипзеп ьфег деп Вац опа аіе ЕпбмсКапе дег Зьзз\аззег Оепагосоеп // ХейзсН. №155. 
7001. — 1884. — 40. — 5. 359—464. 

Те Мопе А. Екиде де аеуе!ортепЕ етігуоппаїге де РоІусеііѕ пієга (ТигбеПагіе, ТгісІайе) // Вий Ѕос 4001 
Ег. — 1963. — 88. — Р. 403—422. 

Машезеи Е. Ет Вейгаз гиг ЕтбгуоІоріе Ӣег Ѕ5иѕѕуаѕѕегаепаігосоеІеп // Хейзсрг. Ё. №155. 4001. — 1904. — 
77. — 5. 274—361. 

МеїѓѕсһпікоЁ Е. Пе ЕтбгуоІоріе уоп Ріапагіа роусйгоа // Хейзсв. Е. №1ѕѕ. 2001. — 1883. — 38. — 5. 331—354. 

Уеуеп5 М. Оп ће регт сеП$ апа ће етбгуо|озу ої Ріапагіа ѕітрііѕѕіта // Ргос. М№ай. Асад. 5сі РЬШа. — 
1904. — 56. — Р. 208—220. 

Текауа 5., УЇшу5 К., 2еһа! Е. Сосооп ргодисйоп, ероѕііоп, ВасНИпе, апа етбтгуопіс деуеіортепі іп (ће 
тагіпе ріапагіап Забиззо\ла дїоїса (РІаѓуһеітіпіҺеѕ, Тгісіадіда, Мапсоа) // Пуегі. Кер. Оеу. — 1999. — 
35, М 3. — Р. 215-223. 

Тотаз М. В. Етбгуоогу ої Пе ТигреПагіа апа Из рпуіовепегіс уетийсапсе // Нуагобіоїовіа. — 1986. — 132. — 
Р. 105—115. 


